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Abstract Polyploidy is widely acknowledged as a major mechanism of adaptation and speciation in 
plants. Recent estimates suggest that 70% of all angiosperms have experienced one or more episodes 
of polyploidization. Interdisciplinary approaches combining phylogenetic and molecular genetic per- 
spectives have enhanced our awareness of the myriad genetic interactions made possible by 
polyploidy. In this paper, cytological mechanisms of polyploid formation and processes and mecha- 
nisms of gene and genome evolution in polyploids are reviewed. In many cases, spontaneous 
polyploids have cytotypes that appear to have been formed by the union of reduced and unreduced 
gametes. Recent studies demonstrate that most polyploid species have formed recurrently from differ- 
ent populations of their progenitors. Genes duplicated by polyploidy may retain their original or simi- 
lar function, undergo diversification in protein function or regulation, or one copy may become si- 
lenced through mutational or epigenetic means. Duplicated genes also may interact through inter-lo- 
cus recombination, gene conversion, or concerted evolution, Extensive and rapid genome restructur- 
ing can occur after polyploidization. These include inter-genomic chromosomal exchanges, non-Men- 
delian genomic evolution in nascent polyploids, inter-genomic invasion, and cytonuclear stabiliza- 
tion. Continued application of molecular genetic approaches to questions of polyploid genome evolu- 
tion holds promise for producing lasting insight into processes by which novel genotypes are generated 
and ultimately into how polyploidy facilitates evolution and adaptation. 
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摘要 多 倍 化 是 植物 进化 变异 的 自然 现象 ,也 是 促进 植物 发 生 进化 改变 的 重要 力量 。 在 被 子 植物 中 , 约 
70% 的 种 类 在 进化 史 中 曾 发 生 过 一 次 或 多 次 多 倍 化 的 过 程 。 目 前 的 研究 结果 表明 ,自然 界 绝 大 多 数 多 
倍 体 是 通过 未 减 数 配子 的 融合 而 形成 的 ,并 且 很 多 多 倍 体 种 是 通过 多 次 独立 的 多 倍 化 过 程 而 重复 发 生 
的 。 由 多 倍 化 所 导致 的 重复 基因 在 多 倍 体 基因 组 中 可 能 有 三 种 不 同 的 命运 , 即 :保持 原 有 的 功能 、 基 因 
沉默 或 分 化 并 执行 新 的 功能 。 多 倍 化 以 后 ,重复 基因 组 的 进化 动态 则 主要 表现 在 染色 体重 排 和 “染色 体 
二 倍 化 ”不同 基因 组 之 间 的 相互 渗透 \ 以 及 核 - 质 之 间 的 相互 作用 等 方面 。 
关键 词 ”多 倍 体 植物 ; 多 元 发 生 ; 基因 组 进化 


























多 倍 化 是 植物 进化 变异 的 自然 现象 ,也 是 促进 植物 发 生 进化 改变 的 重要 力量 。 在 被 
子 植物 中 , 约 70% 的 种 类 在 进化 史 中 曾 发 生 过 一 次 或 多 次 多 倍 化 的 过 程 ( Masterson, 
1994)。 多 倍 化 的 直接 效应 是 导致 基因 组 发 生 部 分 或 全 部 的 重复 ,但 并 非 所 有 经 历 过 多 售 
化 的 种 类 都 表现 明显 的 多 倍 体 的 细胞 遗传 学 特征 ,其 原因 是 在 多 倍 化 事件 之 后 ,常常 伴随 
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有 一 个 广泛 的 .迅速 的 二 倍 化 过 程 (diploidization) , 即 通过 DNA 排除 (DNA elimination) , DNA 
同 质 化 (DNA homogenization) .基因 沉默 (gene silencing) 和 染色 体重 排 (chromosomal rearrange- 
ment) 等 过 程 对 多 倍 体 基因 组 进行 改组 或 重建 (genome restructuring) ,在 改变 二 倍 体 祖 先 基 
因 组 中 基因 连锁 关系 、 遗 传 或 外 遗传 (epigenetic) 修 饰 式样 以 及 染色 体 结构 的 同时 ,赋予 多 
倍 体 基因 组 新 的 组 胞 遗传 学 特性 ,使 之 在 核 型 特征 以 及 基因 表达 水 平和 式样 等 方面 表现 
与 二 倍 体 相似 的 特点 。 很 多 古 多 倍 体 ( 如 玉米 Zea mays ) 就 是 早期 多 倍 化 事件 的 产物 , 比 
较 作 图 (comparative mapping) 的 结果 已 经 证 实 了 这 一 点 (Leitch & Bennett, 1997)。 新 一 轮 的 
多 倍 化 过 程 可 以 在 这 种 二 倍 化 的 多 倍 体 基 因 组 中 再 次 发 生 , 并 伴随 新 一 轮 的 二 倍 化 和 进 
化 趋 异 , 这 种 重复 (多 倍 化 ) 和 趋 异 的 循环 或 许 代 表 了 多 数 被 子 植物 基因 组 的 进化 历史 
(Wendel ,2000) 。 

从 目前 积累 的 资料 看 ,早期 有 关 植 物 多 倍 体 的 研究 多 集中 在 多 倍 体 的 形态 特点 、 细 胞 
学 特征 .生活 习性 以 及 地 理 分 布 式样 等 方面 ,对 多 倍 体 适 应 性 发 展 的 遗传 基础 、 多 倍 化 的 
DFR ,以 及 多 倍 化 后 多 倍 体 基因 组 的 进化 动态 涉及 不 多 ,这 在 很 大 程度 上 受制 于 特殊 
的 有 效 的 研究 方法 。 近 10 多 年 来 ,分 子 生 物 学 技术 和 一 些 先进 的 细胞 遗传 学 研究 方法 
在 植物 多 倍 体 研究 中 的 广泛 运用 ,不 仅 为 研究 植物 多 倍 体 基 因 组 的 起 源 、 确 定 多 倍 体 的 性 
质 .了 解 多 倍 化 的 分 子 和 遗传 学 效应 提供 了 很 多 有 价值 的 资料 ,更 新 了 许多 传统 的 认识 ， 
而 且 为 从 分 子 遗传 学 角度 研究 多 倍 体 基因 组 中 重复 基因 或 重复 基因 组 的 进化 动态 提供 了 
一 条 有 效 的 途径 。 


1 植物 多 倍 体 基因 组 的 形成 


从 目前 的 研究 结果 看 ,植物 多 倍 体 基因 组 主要 起 源 于 3 种 不 同 的 途径 , 即 : 体 细胞 染 
色 体 加 倍 (somatic doubling)、 未 减 数 配子 的 融合 (union of unreduced gametes) 和 多 精 受 精 
(polyspermy)(Ramsey & Schemske, 1998). 

体 细 胞 染色 体 加 倍 可 以 发 生 在 普通 薄 壁 细胞 .分 生 组 织 细胞 、 幼 胚 或 合子 中 ,普通 薄 
壁 细胞 和 分 生 组 织 体 细胞 加 售 和 常常 导致 产生 混 倍 性 的 媒 合 体 ,而 合子 或 幼 胚 体 细胞 加 售 
则 导致 产生 完全 的 多 倍 性 孢子 体 。 在 二 倍 体 短 豆 Vicia faba 茎 的 皮层 和 佣 中 就 存在 许多 
四 倍 和 八 倍 性 的 细胞 (Coleman,1950) ; Primula kewensis 是 最 早 被 描述 的 四 倍 体 , 它 起 源 于 
P. floribunda 与 P，verticellata 杂交 所 得 到 的 二 倍 体 不 育 株 上 一 个 可 育 的 四 倍 体 枝条 , 因 
而 是 分 生 组 织 体 绍 胞 加 倍 的 结果 (Newton & Pellew, 1929); 此 外 ,Dorsey(1936) 和 Randolph 
(1932) 早 在 60 年 前 就 已 经 发 现 将 玉米 或 小 麦 的 幼 胚 短暂 暴露 于 高 温 (40% ) 下 ,就 能 诱导 
染色 体 加 倍 , 并 形成 四 倍 或 八 倍 性 的 幼苗 。 因 此 ,从 细胞 学 机 制 上 看 , 体 细胞 染色 体 加 信 
是 形成 多 倍 体 基因 组 的 途径 之 一 ,但 对 不 同类 群 植物 中 体 细胞 加 倍 的 自然 发 生 频 率 、 影 响 
因素 以 及 在 植物 物种 形成 和 进化 中 的 作用 ,目前 还 缺乏 系统 的 研究 。 

多 精 受 精 是 指 在 受精 时 两 个 以 上 的 精子 同时 进入 卵细胞 中 , 这 种 现象 已 在 向 日 给 
Helianthus annuus 等 很 多 植物 中 观察 到 (Vigfusson,1970) ,并 在 兰 科 植物 中 发 现 了 由 多 精 受 
精 而 导致 产生 的 多 倍 体 (Hagerup,1947)。 因 此 ,多 精 受精 无 疑 也 是 产生 多 倍 体 基 因 组 的 的 
一 条 途径 ,但 目前 普遍 认为 这 不 是 一 条 主要 的 途径 (Ramsey & Schemske, 1998). 

Thompson & Lumaret(1992) 指 出 :目前 已 很 明确 , 自 然 界 绝 大 多 数 多 倍 体 是 通过 未 减 数 















































4 期 杨 继 : 植物 多 倍 体 基因 组 的 形成 与 进化 359 





{2n) 配 子 的 融合 而 产生 的 。 这 一 观点 得 到 了 Ramsey & Schemske( 1998) 的 支持 。 在 减 数 分 
裂 过 程 中 染色 体 偶然 不 减 数 的 现象 已 在 很 多 植物 中 观察 到 (De Haan et al. , 1992; Tavoletti 
et al. ,1991; Mok & Peloquin, 1975; Karpechenko, 1927) ,这 可 能 是 源 自 第 一 次 分 裂 染 色 体 
不 减 数 ,也 可 能 是 由 于 第 二 次 分 列 只 有 核 分 裂 而 不 进行 细胞 分 裂 , 或 者 是 在 第 一 次 分 裂 后 
即 发 生 胞 质 分 裂 ,并 不 再 进行 第 二 次 分 裂 ,从 而 导致 产生 二 倍 性 的 配子 。 不 同 植物 可 以 通 
过 不 同 的 途径 产生 未 减 数 的 配子 (Wemer & Peloquin, 1991; Parrott & Smith, 1984); 不 同 植 
物 的 生物 学 特性 不 同 ,未 减 数 配子 的 发 生 频率 也 不 一 样 ,比如 ,行营 养 繁殖 的 多 年 生 植 物 
通常 具有 较 高 的 未 减 数 配子 的 发 生 频率 (Maceira et al. ,1992; Ballington & Galletta, 1976) , 
Ramsey & Schemske(1998) 认 为 这 可 能 是 由 于 营养 繁殖 方式 的 存在 ,使 对 有 性 生殖 的 选择 
压力 有 所 松弛 ,从 而 为 2n 配子 或 其 他 无 功能 配子 的 产生 提供 了 一 个 宽松 的 环境 ,促进 了 
2n 配子 的 形成 ,并 因此 而 影响 到 多 倍 体 的 发 生 。 

除了 不 同 植物 所 特有 的 生物 学 特性 以 外 ,杂种 性 (hybridity ) 也 是 影响 2n 配子 发 生 频 
率 的 一 个 重要 因素 。 根 据 Ramsey & Schemske(1998) 提 供 的 资料 ,杂种 产生 未 减 数 配子 的 
几率 (27.52% ) 比 非 杂 种 (0.56% ) 高 近 50 倍 ,很 显然 ,杂种 性 促进 未 减 数 配子 的 形成 。 具 
有 生殖 障碍 的 二 倍 体 种 间 杂 交 的 直接 产物 一 般 是 不 育 的 , 减 数 分 裂 不 正常 ,在 种 间 杂 种 中 
往往 只 有 二 倍 性 配子 才 是 具 功 能 的 配子 。 在 染色 体 加 倍 以 后 ,本 来 不 亲 和 的 染色 体 组 
(如 :A 和 了 B) 就 有 了 自己 的 同 源 染 色 体 (A 和 A,B 和 B) ,因此 在 减 数 分 裂 时 所 有 染色 体 都 
能 正常 配对 ,形成 二 价 体 ,并 表现 正常 的 功能 。 由 此 可 见 , 多 倍 化 对 外 来 染色 体 的 参与 所 
引起 的 冲击 是 一 种 缓冲 ,本 来 在 生殖 上 隔离 的 二 倍 体 种 , 当 未 减 数 的 配子 具有 功能 时 ,就 
能 发 生 交配 ,并 产生 能 育 的 后 代 ,形成 双 二 倍 体 种 (amphidiploid) 。 在 某 些 情况 下 ,由 不 同 
二 倍 体 种 杂交 并 经 多 倍 化 形成 的 杂种 四 倍 体 可 以 与 第 3 个 二 倍 体 种 杂交 ,产生 的 三 倍 体 
再 经 加 倍 就 形成 了 六 倍 体 , 其 中 包含 了 3 个 二 倍 体 种 的 染色 体 组 ,普通 小 麦 Triticum aesti- 
wm(AABBDD) 就 是 一 熟知 的 例子 ,这 一 过 程 称 为 次 生 杂 种 多 倍 化 ( secondary hybrid 
polyploidy ) ( Hong, 1990) 。 

值得 注意 的 是 ,自然 界 2n 配 子 的 发 生 频率 不 仅仅 受 植物 本 身 生 物 学 特性 和 遗传 因素 

的 控制 ,在 很 大 程度 上 也 受到 外 界 环境 因素 的 影响 ,温度 、 水 分 和 养分 的 胁迫 以 及 创伤 都 
可 能 促进 2n 配子 的 形成 。Belling(1925 ) 就 发 现 曼 陀 罗 Datura stramonium、 Uvularia grandi- 
flora 和 Strizolobium 属 植物 在 寒潮 过 程 中 2n 配子 的 发 生 频 率 急剧 上 升 ; 而 土豆 Solanum tu- 
berosum 两 种 适应 不 同 温度 环境 的 基因 型 产生 2n 配子 的 频率 相差 近 两 们 (McHale, 1983) ; 
Grant(1952) 发 现在 贫 竣 土 壤 上 生长 的 Gilia 属 植物 产生 未 减 数 配子 的 能 力 比 生长 在 肥沃 
土壤 上 的 植物 高 约 900 倍 。 由 此 看 出 ,选择 压力 也 是 促进 未 减 数 配子 形成 的 重要 因素 。 
由 于 恶劣 的 环境 条 件 促进 2n 配子 的 形成 ,因而 也 促进 了 多 倍 体 的 形成 ,这 可 以 解释 为 什 
么 自然 界 很 多 多 倍 体 多 分 布 在 高 纬度 ,高 海拔 地 带 或 其 他 极端 环境 中 。 

在 被 子 植物 中 ,同一 物种 形成 未 减 数 配子 的 过 程 可 以 在 不 同居 群 中 独立 地 发 生 ,这 就 
意味 着 一 个 多 倍 体 种 有 可 能 在 不 同居 群 中 独立 地 重复 发 生 ( recurrent formation) ,这 在 很 大 
程度 上 支持 了 Soltis & Soltis(1999) 有 关 多 倍 体 种 多 元 起 源 (multiple origins) 的 观点 ,Soltis & 
Soltis(1993) 曾 列举 了 约 40 种 植物 ,认为 它们 的 多 倍 体 基 因 组 都 是 通过 多 次 独立 的 多 倍 化 
过 程 而 形成 的 。 基 于 不 同居 群 独立 发 生 的 多 倍 化 过 程 可 能 涉及 同一 种 内 形态 或 遗传 特性 
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不 同 的 居 群 ,因而 会 导致 产生 一 系列 在 遗传 结构 上 存在 差异 的 多 倍 体 居 群 ,这 是 多 倍 体 种 
遗传 多 样 性 的 一 个 重要 来 源 。 独 立 起 源 的 不 同 多 倍 体 线 系 之 间 的 基因 流 则 将 导致 在 多 倍 
体 水 平 上 表现 出 更 加 复杂 的 遗传 变异 式样 ,这 无 疑 会 对 多 倍 体 植物 的 适应 性 产生 影响 。 
以 往 认为 多 倍 体 种 大 多 是 通过 偶然 发 生 的 多 倍 化 过 程 而 产生 的 ,这 种 基于 少数 居 群 或 个 
体 偶然 发 生 的 多 倍 化 过 程 决定 了 多 倍 体 后 代 在 遗传 组 成 上 具有 很 大 的 相似 性 ,加 之 多 信 
体 基因 组 中 重复 基因 的 存在 会 对 通过 突变 或 重组 而 产生 的 新 的 遗传 组 合 的 表现 产生 抑制 
或 缓冲 (buffering) 作 用 ,因此 多 倍 体 种 缺乏 必要 的 进化 潜力 ,被 看 成 是 进化 路 线 的 终点 或 
言 端 (Stebbins,1971)。 这 一 观点 显然 与 目前 的 研究 结果 不 符 。 对 多 倍 体 植 物 而 言 ,多 倍 化 
不 是 一 个 偶然 的 过 程 , 而 是 一 个 频 发 事件 ,分 类 学 上 所 承认 的 很 多 多 倍 体 种 是 通过 多 次 独 
立 的 多 倍 化 过 程 而 产生 的 ,因此 ,一 个 多 倍 体 种 所 包含 的 个 体 可 能 并 不 是 来 自 一 个 共同 的 
祖先 ,它们 由 不 同 的 亲本 杂交 并 经 多 倍 化 而 形成 。 所 以 ,严格 地 讲 多 倍 体 种 不 是 单 系 发 生 
的 (monophyletic) ,它们 至 少 可 被 看 成 是 隐形 的 (或 同形 的 ) 种 系 发 生 种 (cryptic phylogenetic 
species) (Soltis & Soltis, 1999) 。 


2 ”植物 多 倍 体 基因 组 的 进化 


在 多 倍 体 基 因 组 中 ,存在 大 量 的 重复 基因 和 来 自 不 同 二 倍 体 祖先 的 重复 基因 组 ,在 一 
个 共同 的 多 倍 体 核 中 ,这 些 重复 的 基因 或 基因 组 将 如 何 发 展 、 如 何 进化 ?这 是 目前 植物 多 
倍 体 基 因 组 研究 的 热点 。 
2.1 重复 基因 的 进化 

从 功能 上 看 ,多 倍 体 基 因 组 中 的 重复 基因 可 能 有 三 种 不 同 的 命运 (Wendel，2000) :(1) 
保持 原 有 的 功能 (retention of original function) ; (2) 基因 沉默 (gene silencing) ; (3) 分 化 并 执行 
新 的 功能 (functional diversification) 。 

保持 原 有 功能 ”在 多 售 体 基因 组 中 ,多 数 重复 基因 能 在 相对 较 长 的 时 间 内 保持 与 在 
二 倍 体 基因 组 中 相同 或 相似 的 功能 ,并 正常 表达 ,尽管 在 表达 式样 上 有 时 会 有 一 些 细微 的 
差异 。Cooke 等 (1997) 认 为 ,这 种 增 量 表达 在 某 些 情况 下 或 在 生长 发 育 的 某 个 阶段 对 增强 
多 倍 体 个 体 的 适应 性 可 能 是 有 利 的 ,但 问题 是 为 什么 有 些 重复 基因 在 多 倍 化 后 会 很 快 因 
发 生 假 基因 化 (pseudogenization) 而 沉默 或 者 分 化 并 执行 新 的 功能 ,而 有 些 重复 基因 则 能 在 
相对 较 长 的 时 间 内 一 直 保 持 其 原始 功能 ? 答案 主要 来 自 两 方面 ,一 是 当 植物 体 中 需要 大 
量 特别 的 RNA 或 蛋白 质 产 物 时 , 增 量 合成 往往 十 分 普遍 (Larhammer & Risinger，1994) ,在 
这 种 情况 下 ,选择 作用 将 促使 不 同 的 拷贝 都 保持 其 原始 功能 ; 另 一 方面 , 当 一 个 基因 拷贝 
的 突变 会 与 正常 拷贝 的 产物 发 生 负 相互 作用 时 ,也 将 促使 所 有 拷贝 都 保持 原 有 的 功能 。 
Gottlieb & Ford(1997) 在 讨论 春 再 来 属 Clarkia 植物 Pgi 重复 位 点 的 保持 时 就 明确 指出 ,两 
个 位 点 中 任 一 位 点 、 任 一 拷贝 的 突变 都 是 选择 上 不 利 的 ,因为 这 两 个 位 点 分 别 编码 一 个 单 
体 用 以 形成 一 个 基因 间 的 杂 二 聚 体 (intergenic heterodimers) ,基因 突变 的 产物 将 影响 不 同 
组 分 间 的 配合 和 相互 作用 ,并 导致 蛋白 质 完全 失 活 。 因 此 ,Gotlieb & Ford(1997) 认 为 ,对 
某 些 位 点 而 言 ,不 同 重复 基因 都 保持 其 原始 功能 有 利于 在 转录 或 蛋白 质 水平 上 达到 一 种 
最 佳 状态 ,任何 一 个 拷贝 的 突变 都 将 产生 不 利 的 影响 。 目 前 还 有 证 据 表 明 ( Gibson & Spri- 
ng, 1998; Wagner, 1998; Hughes, 1994) ,在 多 倍 体 基因 组 中 ,不 仅 对 这 种 编码 多 蛋白 复合 体 
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(multi-protein complex) 的 基因 的 突变 有 限制 作用 ,对 一 些 多 效 基因 或 编码 多 功能 蛋白 的 基 
内 也 存在 类 似 的 限制 作用 。 由 此 可 见 ,多 倍 体 基因 组 中 多 数 重复 基因 并 不 是 孤立 存在 的 ， 
而 是 与 其 他 基因 密切 相关 的 ,Pickett & Meeks-Wagner(1995) 认 为 ,在 某 些 情况 下 ,一 个 重复 
拷贝 的 突变 犹如 在 基因 组 中 形成 一 个 “分 子 毒 药 ”(molecular poison) ,将 影响 整个 “基因 网 ” 
(gene networking) 的 功能 ,因而 在 选择 上 是 不 利 的 。 

基因 沉默 ”基因 沉默 是 指 基 因 组 中 的 基因 由 于 受 遗传 或 外 遗传 因素 的 影响 表达 降低 
或 完全 不 表达 的 现象 。Galili & Feldman(1984) 曾 从 普通 小 麦 (AABBDD) 中 分 离 得 到 一 个 四 
倍 体 株 系 (AABB) ,通过 比较 不 同 倍 性 植株 胚乳 中 所 包含 的 蛋白 种 类 ,发 现在 四 倍 体 植株 
中 缺少 了 六 倍 体 个 体 所 具有 的 一 些 麦 醇 溶 蛋白 和 麦 谷 蛋白 ,推测 这 些 蛋 白 是 由 位 于 D 基 
因 组 上 的 基因 所 调控 的 ; 但 与 此 同时 ,在 四 倍 体 植 株 的 表达 谱 中 也 还 发 现 了 一 些 谱 带 是 
六 倍 体 植 株 所 不 具有 的 ,通过 实验 的 方法 将 该 四 倍 体 与 含 D 基因 组 的 二 倍 体 杂 交合 成 一 
个 异 源 六 倍 体 , 在 这 个 新 的 六 倍 体 植株 中 ,那些 四 倍 体 植株 所 特有 的 带 又 变 得 很 弱 或 完全 
消失 了 。 这 一 结果 说 明 D 基因 组 对 A 或 B( 或 A 和 了 B) 基 因 组 上 某 些 基因 的 表达 具有 抑制 
作用 ,D 基因 组 的 存在 会 使 这 些 基因 的 表达 水 平 降 低 或 完全 不 表达 , 表现 基因 沉默 的 现 
象 。 这 种 现象 不 仅 发 生 在 小 麦 基 因 组 中 ,很 多 植物 (Haufler, 1987; Soltis & Soltis，1989) 从 
染色 体 数目 看 ,具有 明显 的 多 倍 体 的 特点 ,但 在 表达 水 平 上 却 表现 典型 的 “遗传 二 倍 性 ” 
(genetic diploidy) ,无 疑 与 基因 沉默 也 有 密切 的 关系 。 

在 多 倍 体 基因 组 中 能 导致 基因 沉默 的 因素 很 多 ,经 常 发 生 的 遗传 突变 就 有 可 能 使 一 
些 重复 的 功能 基因 失去 表达 活性 ,而 成 为 假 基因 (pseudogene) ,这 些 基因 往往 在 结构 上 含 
有 多 重 缺 陷 , 诸 如 阅读 框架 移动 .成熟 终止 前 终止 拼接 位 点 或 调控 位 点 的 删除 等 。 由 突 
变 所 引起 的 基因 沉默 通常 是 在 长 期 进化 过 程 中 逐渐 发 生 的 ,但 且 前 发 现在 多 倍 体 基 因 组 
中 表现 出 来 的 基因 沉默 现象 绝 大 多 数 是 伴随 着 多 倍 化 的 过 程 而 迅速 发 生 的 ,除非 有 极 高 
的 突变 率 ,否则 难以 解释 这 种 随 多 倍 化 过 程 而 迅速 发 生 的 遗传 二 倍 化 现象 。 因 此 ,目前 普 
遍 认为 多 倍 体 基因 组 中 所 表现 的 基因 沉默 现象 主要 不 是 源 自 遗传 突变 ,而 是 源 自 一 些 外 
遗传 因素 的 作用 。Comai(2000) 曾 严格 地 将 由 外 遗传 因素 引发 无 效 等 位 基因 (null allele) 的 
过 程 称 为 基因 沉默 ,认为 这 主要 是 多 倍 体 基因 组 中 基因 表达 调控 式样 改变 的 结果 ,不 涉及 
DNA 序列 的 变化 ; 而 将 由 于 突变 导致 基因 失去 表达 活性 的 现象 称 为 基因 失 活 (gene inacti- 
vation) ,认为 这 是 假 基因 化 的 过 程 。 

有 关外 遗传 因素 引发 基因 沉默 的 分 子 机 制 ,目前 研究 最 多 的 是 同 源 依赖 性 沉默 (ho- 
mology-dependent gene silencing) , 即 某 一 基因 当 有 与 之 同 源 的 DNA 序列 存在 时 ,该 基因 的 
表达 下 降 或 完全 不 表达 。 由 同 源 序列 的 相互 作用 而 导致 的 基因 沉默 有 各 种 不 同 的 表现 ， 
有 时 在 同一 植物 体内 可 以 观察 到 沉默 的 各 种 变异 类 型 ,但 其 实质 都 是 稳定 态 mRNA 的 下 
降 。 沉 默 一 旦 发 生 就 表现 一 定 的 稳定 性 ,有 时 能 通过 减 数 分 裂 进 行 传递 ,但 沉默 并 不 是 
种 永久 性 的 遗传 改变 ,经 Southem 分 析 证 明 沉 默 基 因 依然 存 在 , 且 没 有 发 生 明显 的 重 排 或 
删除 ,沉默 基因 可 以 在 其 他 发 育 环境 中 重新 激活 。 从 分 子 机 制 上 看 ,沉默 可 以 发 生 在 转录 
和 转录 后 两 个 层次 ,通常 启动 子 同 源 引 发 转录 水 平 的 基因 沉默 ,而 转录 后 沉默 多 是 由 于 编 
码 序列 或 影响 转录 终 目 序列 之 间 的 相互 作用 。 越 来 越 多 的 证 据 表明 无 论 是 转录 失 活 还 是 
转录 后 沉默 都 与 DNA 甲 基 化 有 关 (Holliday et al. ,1998a; Matzke & Matzke，1998a)。 同 源 
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依赖 性 基因 沉默 代表 着 对 外 来 基因 的 一 种 排斥 , 即 植物 本 身 能 够 利用 同 源 或 互补 核 音 酸 
序列 的 相互 作用 去 改变 基因 表达 方式 ,在 核 内 DNA 水 平 或 细胞 质 水 平 控制 mRNA 的 过 量 
表达 ,以 阻止 人 侵 DNA 的 渗入 ,因而 这 是 基因 组 水 平 或 细胞 质 水 平 防卫 反应 的 一 种 表现 
(Matzke & Matzke，1998b)。 在 多 倍 化 过 程 中 ,两 个 具有 不 同 程度 差异 的 基因 组 被 组 合 到 
同一 个 核 中 ,无 异 于 向 一 个 核 中 引入 大 量 外 源 DNA, 因 而 在 某 些 位 点 上 势必 造成 同 源 序 
列 之 间 的 相互 作用 ,由 此 而 引发 基因 沉默 的 现象 。 值 得 指出 的 是 ,多 倍 化 过 程 中 所 表现 的 
外 遗传 性 基因 沉默 并 非 总 是 基于 同 源 序列 的 相互 作用 。Scheid 等 (1996) 在 对 不 同 倍 性 拟 
南 草 属 Arabidopsis 植物 进行 比较 研究 时 就 发 现 ,染色 体 数 目的 增加 能 够 改变 某 些 基因 的 
表达 式样 ,并 引发 外 遗传 性 基因 沉默 ,而 在 这 些 沉默 位 点 上 并 不 存在 同 源 的 DNA 序列 ; 
Guo 等 (1996) 也 发 现 染 色 体 倍 性 水 平 的 改变 既 能 提高 玉米 基因 组 中 某 些 基因 的 表达 水 
平 ,同时 也 能 抑制 其 他 一 些 基因 的 表达 ,从 而 表明 染色 体 倍 性 (染色 体 数目 ) 改 变 本 身 就 能 
对 基因 的 表达 调控 产生 影响 ,但 目前 对 这 种 外 遗传 性 调控 的 机 制 还 缺乏 深入 的 了 解 。 

显 性 效应 代表 了 另外 一 种 外 遗传 性 修饰 方式 ,在 多 倍 体 植物 中 ,“ 核 仁 显 性 (nucleolar 
dominance) 表 现 得 尤为 明显 (Reeder,1985)。Chen & Pikaard(1997) 曾 报道 了 在 芙 苦 属 Bras- 
sica 异 源 多 倍 体 植物 的 营养 器 官 中 通常 只 有 一 个 亲本 的 DNA 基因 具有 活性 , 另 一 个 亲本 
的 rDNA 基因 被 抑制 ; 但 在 花 器 官 中 ,被 抑制 的 DNA 基因 能 正常 表达 。 可 见 这 是 不 同 发 
育 阶 段 特 殊 的 调控 机 制 而 引发 的 外 遗传 性 基因 沉默 。Chen 等 (1998) 的 研究 成 果 还 显示 ， 
在 自然 发 生 的 异 源 四 倍 体 Arabidopsis suecica 中 ,其 亲本 之 一 的 4. thaliana 的 rDNA 基因 处 
于 沉默 状态 ,只 有 另 一 个 亲本 Cardaminopsis arenosa 的 DNA 基因 正常 表达 ; 而 在 人 工 合成 
的 杂种 四 倍 体 中 ,有 些 F 个 体 双 亲 的 rDNA 基因 表现 共 显 性 , 另 一 些 个体 只 有 C. arenosa 
的 iDNA 基因 正常 表达 ; E F, MAH, A. thaliana 的 DNA 基因 完全 沉默 ,只 有 C. areno- 
sa 的 rDNA 基因 正常 表达 ; 但 当 多 倍 体 基因 组 中 不 同 基 因 组 成 分 的 比例 发 生 改变 , 即 从 A 
:C=1l:1(AACC) 变 到 A:C=3:1(AAAC) 时 ,这 种 显 性 关系 可 以 发 生 逆转 。 很 显然 ,4 ，sze- 
cica 所 表现 的 “ 核 仁 显 性 "现象 是 基于 了 不 同 基因 组 成 分 之 间 的 相互 作用 ,这 种 现象 是 很 
难 用 目前 的 遗传 学 理论 加 以 解释 的 。 

在 研究 多 倍 体 植 物 基因 沉默 现象 过 程 中 , 转 座 因 子 的 作用 也 是 不 可 忽视 的 。 在 六 售 
体 小 麦 基因 组 中 ,就 是 由 于 一 个 长 约 8 kb 的 反 转 录 因 子 插入 到 控制 麦 谷 蛋白 合成 的 Gl 
1 基因 的 编码 区 域 , 导 致 其 不 能 正常 表达 (Harberd et al. ,1987); 同样 的 , Tnt1 反 转 录 因 子 
的 插入 使 烟草 Nicotiana tabacum 硝酸 还 原 酶 基因 失去 正常 功能 (Grandbastien et al., 1989), 
转 座 因子 不 仅 可 以 通过 插入 突变 (insertional mutagenesis) 使 基因 失 活 , 转 座 还 能 通过 干扰 
宿主 基因 与 其 调控 元 件 之 间 的 关系 或 改变 DNA 的 结构 而 影响 基因 的 表达 ,结果 导致 外 遗 
传 性 基因 沉默 ,目前 在 豌豆 Pisum rbcS 基因 (White et al . ,1994) 玉米 R-s 基因 (May & Del- 
laporta，1998) 和 Antirrhinum Chs 基因 (Lister et al. , 1993) 中 都 已 观察 到 这 种 现象 。Mc- 
Clintock(1984) 曾 指出 , 转 座 因子 的 差异 是 决定 基因 组 不 相 容 性 (genomic incompatibility ) 的 
一 个 重要 因素 ,也 是 导致 产生 基因 组 “冲击 (genomic shock) 的 一 个 重要 原因 ; 在 植物 和 真 
菌 基 因 组 中 ,常常 通过 DNA 甲 基 化 全 方位 调节 转 座 子 的 移动 ,并 在 多 数 情况 下 使 之 处 于 
抑制 状态 ,但 当 基因 组 遭受 “冲击 "时 ,这 些 转 座 因子 就 可 能 从 抑制 状态 中 释 放出 来 ,启动 
它们 移动 的 过 程 。Wendel(2000) 认 为 ,多 倍 化 就 代表 了 基因 组 “冲击 ”的 一 种 形式 ,其 结果 
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是 削弱 了 基因 组 抑制 系统 的 作用 ,增强 了 转 座 因 子 的 活性 ,而 转 座 因子 的 活动 不 仅 会 改变 
基因 组 中 某 些 基因 的 结构 和 表达 式样 ,同时 有 可 能 改变 基因 组 中 DNA 甲 基 化 的 水 平和 外 
m 
基 








传 修饰 式样 ,改变 多 倍 体 基 因 组 中 不 同 基因 组 成 分 间 的 相互 关系 ,从 而 对 整个 基因 组 中 
因 的 表达 以 及 多 倍 体 的 表 型 产生 影响 。 

除了 突变 和 外 遗传 修饰 以 外 ,也 还 有 其 他 一 些 因素 能 导致 二 倍 体 祖先 的 基因 在 多 倍 
体 基 因 组 中 不 能 正常 表达 , 比如 : DNA 排除 作用 。Feldman 等 (1997) 和 Liu 等 (1998a， 
1998b) 以 小 麦 特异 染色 体 序列 为 探 针 , 研 究 不 同 倍 性 小 麦 基因 组 的 特点 ,结果 发 现 由 信 性 
差异 所 引发 的 序列 排除 现象 在 不 同 倍 性 小 麦 中 都 普遍 存在 ,并 发 现 某 一 特异 序列 是 否 会 
从 一 个 基因 组 成 分 中 被 排除 ,与 该 序列 是 否 在 其 他 基因 组 成 分 中 出 现 有 关 , 从 而 表明 由 倍 
性 变异 所 引导 的 DNA 排除 现象 并 不 是 一 个 随机 的 过 程 ,而 是 有 方向 性 的 , 究 其 生物 学 意 
X, Feldman 等 (1997) 认 为 通过 DNA 排除 过 程 , 可 以 把 某 些 部 分 同 源 染色 体 (homoeologous) 
所 共有 的 序列 转化 成 某 些 染 色 体 所 特有 的 序列 ,增加 部 分 同 源 染 色 体 之 间 的 差异 水 平 , 减 
少 它们 在 减 数 分 裂 过 程 中 配对 的 机 会 ,保证 严格 的 同 源 娄 色 体 (homologous) 之 间 的 配对 ， 
从 而 为 多 倍 化 以 后 在 多 倍 体 基 因 组 中 尽快 恢复 二 倍 化 的 染色 体 配 对 式样 英 定 基础 。 

分 化 并 执行 新 的 功能 ”以 往 一 直 认 为 ,在 多 倍 体 基因 组 中 存在 大 量 重复 基因 ,这 些 重 
复 基 因 中 有 一 部 分 拷贝 保留 了 它们 原 有 的 功能 ,并 正常 表达 , 另 一 些 宛 余 拷贝 则 因 选 择 压 
力 的 松弛 而 逐渐 分 化 ,各 自 积累 不 同 的 变异 ,进而 发 展 成 为 执行 不 同 功能 的 新 的 基因 
(Stephens, 1951)。 然 而 目前 有 证 据 表明 在 多 倍 体 生物 中 ,纯化 选择 并 非 仅 仅 作用 于 重复 
基因 中 的 少数 几 个 拷贝 ,而 是 作用 于 所 有 的 拷贝 (Hughes & Hughes, 1993) ,并 且 在 有 些 情 
况 下 (Ohta,1994; Ohta,1991; Li,1985) ,重复 基因 的 功能 分 化 明显 地 与 蛋白 质 序列 中 氨基 
酸 加 速 的 替代 过 程 相伴 随 ,这 种 加 速 的 .过 量 的 替代 现象 只 能 是 正 选择 促进 的 结果 。 由 此 
说 明 在 多 倍 体 基 因 组 中 重复 基因 的 功能 分 化 并 不 完全 象 我 们 以 前 所 认为 的 是 由 于 选择 压 
力 的 松弛 而 发 生 随机 突变 的 结果 ,多 倍 体 基 因 组 中 新 的 功能 基因 或 新 的 位 点 的 出 现 很 可 
能 是 由 选择 压力 所 驱动 的 。 当 然 ,在 多 倍 体 基 因 组 中 ,要 准确 判断 两 个 不 同 功能 基因 之 间 
的 演化 关系 并 不 是 一 件 简单 的 事情 ,这 一 方面 是 因为 重复 基因 的 功能 分 化 通常 并 不 是 随 
着 多 倍 化 的 过 程 而 迅速 发 生 的 ,常常 需要 一 定 的 演化 时 间 ; 另 一 方面 ,植物 基因 组 中 的 很 
多 基因 都 隶属 于 一 些 特殊 的 基因 家 族 (gene family) ,这 些 基 因 家 族 的 不 同 成 员 在 功能 上 也 
可 以 显现 不 同 程度 的 分 化 。 因 此 ,要 证 明 多 倍 体 基 因 组 中 两 个 具 不 同 功能 的 基因 是 否 是 
由 多 倍 化 过 程 中 形成 的 不 同 的 拷贝 分 化 而 成 ,首先 必须 确认 :1) 这 两 个 基因 确实 是 部 分 同 
源 的 (homoeologous) ,而 不 是 并 系 同 源 的 (paralogous) ,也 就 是 说 这 两 个 基因 确实 属于 由 多 倍 
化 造成 的 重复 基因 ; 2) 这 两 个 基因 在 功能 上 确实 存在 差异 ; 3) 功 能 分 化 是 发 生 在 多 倍 化 
以 后 ,而 不 是 在 二 倍 体 水 平 。 在 新 近 形成 的 多 倍 体 中 ,要 确定 不 同 重复 基因 之 间 直 系 同 源 
(orthologous) 或 部 分 同 源 的 关系 还 是 可 行 的 ,但 由 于 该 多 倍 体 基因 组 形成 和 进化 的 时 间 不 
长 ,不 同 重复 拷贝 可 能 还 没有 明显 分 化 ,因此 要 分 析 多 倍 化 与 重复 基因 功能 分 化 的 关系 有 
一 定 困 难 ; 在 进化 历史 较 长 的 多 倍 体 中 ,不 同 重复 拷贝 可 能 在 功能 上 已 产生 了 明显 分 化 ， 
在 DNA 序列 和 基因 结构 上 也 表现 一 定 的 差异 ,但 与 此 同时 ,这 些 重复 基因 之 间 的 同 源 性 
以 及 与 二 倍 体 祖先 的 关系 也 会 变 得 相对 模糊 ,因而 就 难以 确定 它们 是 否 是 多 倍 化 过 程 中 
形成 的 重复 基因 。 正 是 由 于 这 些 因素 限制 了 对 多 倍 体 基 因 组 中 重复 基因 功能 分 化 过 程 的 
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深入 了 解 ,使 得 目前 还 很 难 列举 一 个 典型 的 例证 能 够 说 明 某 一 新 的 功能 基因 的 出 现 就 是 
多 倍 化 后 不 同 重复 基因 功能 分 化 的 结果 ,目前 广泛 进行 的 基因 组 作 图 和 功能 分 析 也 许 能 
为 这 一 领域 的 研究 提供 有 用 的 证 据 。 

需要 注意 的 是 ,多 倍 体 基 因 组 中 重复 基因 的 功能 分 化 不 仅仅 发 生 在 结构 基因 中 ,也 发 
生 在 调控 基因 中 。 在 玉米 基因 组 中 ,有 一 对 调控 花 青 素 合成 的 基因 R 和 B ,它们 都 编码 调 
控 花 青 素 合 成 的 转录 激活 子 (transcriptional activators) ,具有 相同 的 生理 功能 ,但 在 调控 和 
表达 方式 上 具有 明显 的 组 织 特异 性 。Gaut & Doebley( 1997) 对 玉米 基因 组 中 14 个 基因 对 
的 序列 进行 比较 ,发 现 R 与 B 之 间 的 替换 率 在 所 比较 的 基因 对 中 是 最 高 的 。 这 一 结果 说 
明 在 玉米 基因 组 的 长 期 进化 过 程 中 ,R 和 B 这 一 对 重复 基因 在 基因 结构 和 功能 上 都 发 生 
了 分 化 ,但 分 化 的 结果 不 是 体现 在 它们 所 编码 的 蛋白 质 功能 上 ,而 是 体现 在 其 表达 和 调控 
式样 上 ,这 种 表达 和 调控 式样 的 转变 并 不 是 由 R 和 B 基因 本 身 所 决定 的 ， 而 是 涉及 到 其 
他 调控 R 和 B 表达 的 调控 因子 ,涉及 到 其 他 顺 式 或 反 式 作 用 因子 的 改变 ,涉及 到 整个 基 
因 组 的 表达 调控 系统 。 因 此 ,Wendel(2000) 认 为 ,由 多 倍 化 所 导致 的 重复 基因 进化 分 异 的 
影响 最 主要 的 不 是 体现 在 蛋白 质 结构 和 功能 上 ,而 是 体现 在 基 因 表达 调控 式样 上 ,多 倍 体 
基因 组 的 进化 、 多 倍 体 基因 组 特点 的 形成 在 很 大 程度 上 是 与 调控 基因 的 “革命 "联系 在 一 
起 的 ,它们 从 根本 上 控制 着 多 倍 体 生物 的 发 育 方式 和 适应 性 发 展 。 

在 多 倍 体 基因 组 中 ,重复 基因 的 进化 动态 不 仅仅 表现 在 功能 上 ,还 表现 在 不 同 拷贝 之 
间 相 互 作用 的 过 程 中 。 从 分 子 进化 的 角度 看 ,多 倍 体 基因 组 中 重复 基因 的 进化 并 不 是 完 
全 独立 的 ,在 不 同 基因 拷贝 之 间 存 在 复杂 的 相互 作用 ,有 关 rDNA 基因 的 研究 提供 了 很 多 
这 方面 的 证 据 。 植 物 rDNA 基因 在 基因 组 中 是 以 串联 重复 的 形式 存在 的 ,串联 序列 中 的 
重复 单位 (18s -5.8s - 28s) 通 过 反复 的 不 等 互 换 (unequal crossover) 或 基因 转换 (gene conv- 
ersion) 保 持 一 致 进化 (concerted evolution) 的 状态 。 当 rDNA 重复 序列 位 于 不 止 一 条 染色 体 
上 时 ,在 不 同 染色 体 的 同 源 序列 间 就 可 能 发 生 相 互 重 组 (reciprocal recombination) 或 基因 转 
换 , 结 果 导 致 位 于 不 同 染 色 体 上 的 DNA 序列 的 同 质 化 ,这 种 现象 不 仅 发 生 在 二 倍 体 基 因 
组 的 不 同 染色 体 之 间 , 也 发 生 在 多 倍 体 基 因 组 中 不 同 基 因 组 组 分 的 染色 体 之 间 。 棉 花 
Gossypium gossyptoides 的 两 个 二 倍 体 祖 先 (A 和 D) 在 rDNA 基因 的 ITS 序列 上 具有 明显 的 差 
异 , 因 此 可 用 于 在 多 倍 体 基 因 组 中 区 分 来 自 不 同 基因 组 组 分 的 rDNA 重复 单位 。 对 四 倍 
体 棉 花 的 基因 组 (AADD) 进 行 分 析 , 发 现 所 有 rDNA 重复 单位 的 序列 都 非常 一 致 ,不 论 其 
位 于 哪 一 个 基因 组 的 哪 一 条 染色 体 上 。 通 过 与 二 倍 体 祖先 的 ITS 序列 进行 比较 ,发 现 所 
有 多 倍 体 都 只 带 有 一 种 类 型 的 祖先 TDNA, 要 么 是 A 基因 组 的 ,要 么 是 D 基因 组 的 (Wendel 
et al. ,1995)。 这 一 现象 无 疑 表明 多 倍 化 后 在 不 同 基因 组 组 分 的 TDNA 位 点 间 发 生 了 一 致 
进化 的 过 程 ,在 此 过 程 中 ,一 种 亲本 类 型 的 rDNA 重复 单位 得 以 逐步 扩展 ,而 另 一 种 亲本 
类 型 的 DNA 被 逐步 排除 ,最 终 导致 基因 组 中 所 有 DNA 序列 的 同 质 化 。 这 是 由 多 倍 化 导 
致 的 重复 基因 相互 作用 的 典型 例证 ,这 种 现象 不 仅 发 生 在 棉 属 植物 中 ， 目前 在 Microseris 
(Roelofs et al., 1997), Saxifraga ( Brochmann et al., 1996) 和 Paeonia (Sang et al., 1995; 
Zhang & Sang,1999) 等 属 植物 中 也 发 现 类 似 的 现象 。 由 于 同 质 化 的 结果 是 把 所 有 同 源 
DNA 都 转化 成 了 同一 种 类 型 ,其 他 类 型 祖先 DNA 的 功能 就 不 可 能 在 多 倍 体 基 因 组 中 正常 
表现 ,因而 ,这 种 基于 重复 序列 的 相互 作用 而 发 生 的 同 质 化 过 程 也 是 导致 多 倍 体 基因 组 中 
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基因 沉默 现象 的 一 个 重要 因素 ,所 不 同 的 是 在 这 种 情况 下 ,有 功能 的 \ 正 常 表达 的 基因 的 
拷贝 数 并 没有 因 有 些 类 型 拷贝 的 沉默 而 减少 ,而 是 一 种 类 型 的 拷贝 取代 了 所 有 其 他 类 型 
的 拷贝 正常 表达 。 

值得 注意 的 是 ,重复 基因 的 相互 作用 有 可 能 导致 DNA 序列 的 同 质 化 ,但 与 此 同时 也 
可 能 导致 产生 一 些 意 想 不 到 的 、 二 售 体 祖先 所 不 具有 的 新 的 遗传 特点 ,在 Paeonia 和 Mi- 
croseris 属 植物 的 多 倍 体 基因 组 中 就 都 曾 发 现 有 新 的 不 同 于 二 倍 体 祖 先 类 型 的 rDNA 出 现 ， 
在 烟草 异 源 四 倍 体 基因 组 (SSIT) 中 也 曾 发 现 有 两 个 重组 的 cDNA 克隆 ,它们 兼 有 两 个 亲 
本 基因 组 的 序列 特点 ,因而 很 可 能 是 由 来 自 不 同 基因 组 的 重复 序列 通过 基因 转化 过 程 而 
产生 的 ,这 些 新 的 等 位 有 可 能 具有 不 同 于 祖先 类 型 的 功能 特点 ,因而 对 多 倍 体 适应 性 发 展 
具有 潜在 的 意义 。 
2.2 重复 基因 组 的 进化 

在 多 倍 体 进 化 过 程 中 ,处 于 同一 多 倍 体 核 中 的 不 同 基因 组 组 分 并 不 是 彼此 独立 的 , 它 
们 常常 通过 不 同 的 途径 在 基因 组 组 内 或 不 同 基因 组 之 间 进 行 广泛 的 重组 ,以 调整 不 同 基 
因 组 之 间 以 及 核 基 因 组 与 细胞 质 之 间 的 相互 关系 ,提高 相 容 性 水 平 , 为 多 倍 体 基 因 组 的 稳 
定 和 发 展 竟 定 基础 。 运 用 分 子 和 细胞 遗传 学 方法 对 不 同类 型 多 倍 体 及 其 二 倍 体 祖先 基因 
组 进行 比较 研究 ,发 现在 多 倍 体 基因 组 中 ,基因 组 重组 主要 通过 染色 体重 排 (chromosomal 
rearrangement ) 、 基 因 组 人 侵 (intergenomic invasion) 以 及 核 - 质 之 间 的 相互 作用 (nuclear-cyto- 
plasmic interaction) 而 实现 。 

染色 体重 排 与 “染色 体 二 信 化 ”(chromosomal diploidization) ” 店 传 作 图 和 基因 组 原 位 
杂交 (genomic in situ hybridization GISH) 的 结果 显示 多 倍 化 后 在 多 倍 体 基因 组 中 常常 发 生 
广泛 而 迅速 的 染色 体重 排 过 程 。Reinisch 等 (1994) 运 用 RFLP 作 图 的 方法 对 四 倍 体 棉花 的 
基因 组 进行 研究 ,发 现 依 据 重 复位 点 的 类 型 可 以 在 棉花 基因 组 中 识别 出 11 对 部 分 同 源 的 
染色 体 ,对 这 些 部 分 同 源 染 色 体 上 连锁 群 (linkage group) 的 分 布 式样 进行 比较 发 现 ,只 有 
两 对 部 分 同 源 染色 体 在 基因 排列 顺序 上 表现 明显 的 共 线性 (collinearity) , 另 有 4 对 至 少 发 
生 过 一 次 倒 位 ,有 两 对 发 生 过 两 次 倒 位 ,有 一 对 发 生 过 一 次 明显 的 易 位 ; 对 棉花 二 倍 体 祖 
先 的 基因 组 (A 和 D) 进 行 比较 ,可 以 看 出 它们 在 基因 排列 顺序 上 是 非常 相似 的 ,但 在 四 倍 
体 基因 组 中 它们 彼此 之 间 就 表现 明显 的 差异 ,由 此 可 以 证 实 正 是 多 倍 化 促进 了 这 种 进化 
改变 的 发 生 。 

目前 有 资料 显示 ,多 倍 体 基因 组 中 的 染色 体重 排 过 程 不 仅仅 发 生 在 同一 基因 组 的 不 
同 染色 体 之 间 ,同时 也 发 生 在 不 同 基因 组 组 分 之 间 。 比 如 : Kenton 等 (1993) 运 用 特异 染色 
体 荧光 标记 进行 原 位 杂交 ,在 四 倍 体 烟 草 基因 组 中 至 少 发 现 9 个 基因 组 之 间 的 相互 易 位 ， 
并 证 实 了 烟草 基因 组 中 绝 大 部 分 染色 体 都 同时 镰 庶 了 两 个 亲本 基因 组 的 成 分 ; Jellen 等 
(1994) 通 过 GISH 分 析 ,在 四 倍 体 燕麦 (4oena ) 基 因 组 中 发 现 了 5 个 基因 组 间 的 相互 易 位 ， 
在 六 倍 体 燕麦 基因 组 中 ,相互 易 位 的 数量 则 多 达 18 个 (Chen & Amstong，1994)。 即 使 在 
不 同 基因 组 组 分 同 源 性 相差 很 大 的 多 倍 体 基因 组 中 也 不 乏 存在 很 多 基因 组 之 间 的 相互 易 
位 ,Zwierzykowski 等 (1998) 曾 用 Lilium multiflorum 和 Festuca pratensis 为 材料 ,合成 了 一 个 异 
源 四 倍 体 (2n= 4x = 28) ,然后 运用 染色 体 原 位 杂交 的 方法 对 其 基因 组 进行 分 析 , 发 现在 每 
个 细胞 中 ,至 少 有 20 条 染色 体 曾 参与 了 基因 组 之 间 的 相互 易 位 ,每 一 个 细胞 中 基因 组 之 
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间 相 互 易 位 的 数量 为 22 ~ 38 个 。 由 此 可 见 ,染色 体重 排 是 存在 于 多 倍 体 基因 组 进化 过 程 
中 的 非常 普遍 的 现象 。 

染色 体重 排 不 仅 导 致 在 不 同 基因 组 组 分 之 间 发 生 广泛 的 重组 ,而且 能 使 基因 组 结构 
发 生 明显 的 改变 。 在 对 玉米 基因 组 进行 遗传 作 图 时 发 现 ,在 玉米 基 因 组 中 存在 两 套 重复 
的 基因 连锁 群 ,这 就 意味 着 玉米 基因 组 中 包含 有 两 个 不 同 的 基因 组 组 分 ,根据 这 一 点 可 以 
确认 玉米 是 四 倍 体 (2n = 4x = 20), ,而 不 是 二 倍 体 (Moore et al. ,1995; Helentjaris et al., 
1998)。 然 而 ,无 论 是 依据 连锁 群 的 分 布 式样 还 是 染色 体 的 形态 结构 ,目前 在 玉米 基因 组 
中 都 无 法 明确 区 分 出 这 两 个 不 同 的 基因 组 ,在 玉米 基因 组 中 不 存在 以 5 为 基数 的 同 源 染 
色 体 对 ,造成 这 种 现象 的 主要 原因 就 是 多 倍 化 后 的 染色 体重 排 过 程 ， 不 同 基因 组 染色 体 之 
间 广 泛 的 相互 易 位 使 玉米 基因 组 在 结构 上 不 再 具有 四 倍 体 的 特点 ， 而 成 为 染色 体 二 倍 化 
的 多 倍 体 (chromosomally diploidized polyploid)。 同 样 的 ,遗传 作 图 的 结果 显示 芸 苦 属 Brassi- 
ca 很 多 以 前 被 认为 是 二 倍 体 的 种 也 都 具有 多 倍 体 的 性 质 ,并 起 源 于 一 个 共同 的 多 倍 体 祖 
先 ,因为 在 它们 的 基因 组 中 都 含有 3 套 完整 的 、 经 过 重 排 的 祖先 基因 组 ， 这 些 “ 二 倍 体 " 种 
(B. nigra n=8; B. oleracea n=9; B. rapa n=10) 在 染色 体 基数 和 基因 排列 顺序 上 的 差 
异 反 映 了 它们 在 多 倍 化 后 经 历 了 不 同 的 染色 体重 排 和 染色 体 融合 (chromosome fusion) 过 
程 ,Lagercrantz & Lydiate( 1996) 认 为 在 这 些 植物 的 核 型 进化 过 程 中 至 少 发 生 过 24 次 染色 体 
重 排 事 件 ,否则 难以 解释 目前 在 这 些 植物 基因 组 中 所 观察 到 的 特殊 的 基 因 排列 式样 。 

在 多 倍 体 基因 组 中 ,由 不 同 基因 组 组 分 之 间 的 相互 易 位 和 重 排 而 导致 的 染色 体 二 倍 
化 现象 还 有 可 能 影响 对 多 倍 体 倍 性 水 平 的 估计 。 比 如 :棉花 Gossypium gossypioides 通常 被 
认为 是 异 源 四 倍 体 (2n= 4x = 52), 然而 通过 遗传 作 图 发 现 棉花 的 “二 倍 体 " 祖 先 本 身 就 是 
基因 组 结构 已 显著 二 倍 化 了 的 十 四 倍 体 ,因此 由 四 倍 体 杂 交 再 经 多 倍 化 形成 的 棉花 应 是 
八 倍 体 ,而 不 是 四 倍 体 , 从 这 一 点 看 ,棉花 的 多 倍 性 水 平 被 低估 了 。 棉花 基因 组 实际 代表 
T — Fi i EZ” (nested duplications) 的 式样 ,也 就 是 在 二 倍 化 了 的 多 倍 体 基 因 组 上 发 生 
了 新 一 轮 多 倍 化 的 过 程 (Wendel, 2000)。 

染色 体重 排 是 多 倍 体 基因 组 进化 的 一 条 重要 途径 ,尽管 在 有 些 植物 (如 :大 豆 ) 中 , 重 
排 主要 发 生 在 同一 基因 组 内 的 不 同 染 色 体 之 间 , 但 目前 有 大 量 资料 显示 几乎 在 所 有 异 源 
多 倍 体 基因 组 中 都 存在 不 同 基因 组 组 分 之 间 的 相互 易 位 。Leitch & Bennett(1997) 认 为 这 
对 多 倍 体 进化 具有 特殊 的 意义 ,因为 它 代 表 了 一 种 全 新 的 进行 遗传 重组 的 机 制 ,这 种 机 制 
只 可 能 发 生 在 通过 多 倍 化 形成 的 包含 不 同 基因 组 组 分 的 多 倍 体 核 中 。Jiang & Gil( 1994) 
曾 依据 对 小 麦 基因 组 的 研究 区 分 出 两 种 不 同类 型 的 基因 组 之 间 的 相互 易 位 ,一 种 是 随机 
易 位 (random translocation) , 另 一 种 是 种 特异 性 易 位 (species-specific translocation) , 前 者 发 生 
在 同一 多 倍 体 种 中 不 同居 和 群 个 体 的 不 同 染 色 体 上 ,后 者 发 生 在 同一 多 倍 体 种 中 所 有 居 群 
个 体 的 特定 染色 体 上 。 但 无 论 哪 一 种 易 位 都 会 对 多 倍 体 基因 组 中 新 的 遗传 体系 的 建立 以 
及 染色 体 二 倍 化 过 程 产生 影响 ,从 而 有 利于 多 倍 体 的 稳定 和 进化 。 

基因 组 入 侵 与 “基因 组 殖民 化 ”(genome colonization) 不 同 基因 组 之 间 的 相互 易 位 为 
多 倍 体 基因 组 中 部 分 同 源 染 色 体 之 间 的 重组 提供 了 一 条 途径 ,其 结果 导致 双方 在 基因 组 
组 成 和 结构 上 都 发 生 不 同 程度 的 改变 。 除 此 以 外 ,在 多 倍 体 基因 组 中 还 存在 另 一 种 形式 
的 重组 过 程 , 即 :基因组 人 侵 。 从 现 有 资料 看 ,基因 组 人 侵 主 要 发 生 在 一 些 重复 序列 的 重 
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组 过 程 中 。Zhao 等 (1998) 从 四 倍 体 棉花 基因 组 中 分 离 得 到 83 个 不 同 的 DNA 重复 序列 ， 
通过 Southem 杂交 试验 证 明 , 约 75% 的 重复 序列 为 A 基因 组 所 特有 ,只 有 4 个 重复 序列 是 
D 基因 组 所 特有 的 。 以 这 些 重复 序列 为 探 针 对 四 倍 体 棉花 基因 组 进行 原 位 杂交 ,结果 发 
现在 二 倍 体 水 平 仅 限 于 A 基因 组 的 重复 序列 不 仅 在 A 基因 组 染色 体 上 有 很 强 的 杂交 信 
号 ,在 DD 基因 组 染色 体 上 也 同样 显示 很 强 的 杂交 信号 ,这 就 意味 着 多 倍 化 以 后 A 基因 组 
特异 的 重复 序列 已 侵入 到 D 基因 组 中 。Hanson 等 (1998) 同 样 以 棉花 为 材料 ,选用 6 个 在 
四 倍 体 基因 组 中 在 A 和 D 基因 组 染色 体 上 都 表现 较 强 杂交 信号 的 重复 序列 为 探 针 ,分 别 
与 A 和 DD 基因 组 供 体 的 二 售 体 祖先 进行 杂交 ,结果 发 现 6 个 重复 序列 在 A 基因 组 供 体 的 
二 倍 体 祖先 基因 组 中 都 表现 出 预期 的 杂交 式样 ,但 没有 一 个 探 针 能 在 D 基因 组 供 体 的 二 
售 体 祖先 基因 组 中 显示 明显 的 杂交 信号 ,这 进一步 证 实 了 在 四 售 体 基因 组 中 A 基因 组 特 
异 重复 序列 向 D 基因 组 的 水 平 转移 ,或 者 是 D 基因 组 中 的 部 分 同 源 序列 已 被 A 基因 组 的 
重复 因子 所 取代 或 转化 , Wendel 称 这 种 现象 为 “基因 组 殖民 化 "(Wendel， 2000)。 从 分 子 
机 制 上 看 ,基因 组 入 侵 可 能 主要 归 因 于 两 个 因素 ,一 是 由 于 基因 转换 而 导致 的 不 同 基因 组 
重复 序列 的 一 致 进化 , 另 一 个 就 是 转 座 因 子 的 作用 。 基 因 组 人 侵 和 基因 组 殖民 化 无 疑 会 
对 多 倍 体 基因 组 的 组 成 和 结构 产生 影响 ,但 由 于 目前 有 关 基 因 组 人 侵 的 资料 都 来 自 对 不 
同 重复 序列 的 研究 ,因而 其 潜在 的 生物 学 意义 尚 不 明了 。 i 

核 - 质 相互 作用 ”植物 生长 发 育 主要 受 核 基因 的 调控 ,但 与 此 同时 ,与 叶绿体 基因 组 
以 及 线粒体 基因 组 也 有 一 定 联系 ,长 期 协同 进化 的 结果 使 核 DNA 与 细胞 质 DNA 在 性 状 
表达 调控 过 程 中 处 于 一 种 和 谐 . 平 衡 的 状态 。 但 在 多 倍 化 过 程 中 , 核 基 因 组 被 加 倍 了 , 细 
胞 质 DNA 的 量 并 没有 增加 ,因此 核 - 质 之 间 DNA 量 的 比例 发 生 了 改变 ,这 种 状况 有 可 能 引 
起 调控 作用 的 紊乱 或 失调 ; 尤其 在 异 源 多 倍 化 过 程 中 ,两 个 本 来 相互 隔离 的 .具有 不 同 程 
度 差异 的 基因 组 被 组 合 到 同一 个 核 中 ,并 处 在 由 单一 亲本 所 提供 的 细胞 质 环境 中 ,因此 在 
控制 性 状 表达 过 程 中 ,不 仅 两 个 基因 组 之 间 要 相互 调整 .相互 协作 ,在 核 基因 组 与 细胞 质 
之 间 也 必须 通过 一 定 的 形式 相互 作用 ,调整 核 - 质 比例 ,在 新 的 基础 上 重建 核 - 质 之 间 和 
谐 ,平衡 的 相互 关系 ,提高 相 容 性 水 平 ,这 是 多 倍 体 稳 定 和 进化 的 一 个 重要 基础 (Wendel， 
2000)。 尽 管 目前 对 细胞 核 与 细胞 质 之 间 相互 作用 的 机 制 还 不 十 分 了 解 ,但 在 研究 多 倍 体 
基因 组 进化 过 程 中 所 发 现 的 一 些 现象 确实 显示 与 细胞 质 有 一 定 联系 。 

Song 等 (1995) 以 芸 苦 属 的 Brassica rapa (A 基因 组 ),，B. nigra (B 基因 组 ) 和 B. oler- 
acea (C 基因 组 ) 为 材料 , 按 不 同 组 合 (A x B,B x A,AxC,Cx 人 A) 合成 了 一 系列 异 源 四 倍 
体 ,然后 通过 RFLP 分析, 对 不 同 组 合 和 下 个 体 的 基因 组 特点 进行 比较 ,结果 发 现在 
AB 组 合 中 F, 与 ;个体 的 限制 性 内 切 酶 片段 差异 性 水 平 为 9.6%, BA 组 合 为 8.2%, AC 
组 合 为 4.1% ,CA 组 合 为 3.7%; 此 外 ,通过 将 四 倍 体 基因 组 中 不 同 基因 组 组 分 与 各 自 的 
二 倍 体 祖 先 基因 组 进行 比较 ,发 现在 AB 和 BA 组 合 中 ,作为 父 本 供 体 的 基因 组 比 作为 母 
本 供 体 的 基因 组 显示 更 大 的 变异 ,但 在 AC 和 CA 组 合 中 不 存在 类 似 的 现象 。 这 一 结果 说 
有 :1) 亲 本 基因 组 之 间 遗 传 差异 程度 越 大 ,多 倍 化 后 在 多 倍 体 基 因 组 中 经 历 的 进化 改变 也 
越 多 ,因为 从 系统 演化 关系 看 ,A 与 C 的 关系 比 A 与 B 的 关系 更 近 ; 2) 在 ABH BA 组 合 
中 , 父 本 基因 组 比 母 本 基因 组 变异 程度 更 大 ,显然 是 受 细胞 质 的 影响 , 因为 对 父 本 基因 组 
来 说 , 它 面临 一 个 全 新 的 细胞 质 环境 ,因而 需要 作 更 大 程度 的 调整 才能 保证 与 细胞 质 之 间 
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的 相 容 性 。 在 Ac 和 CA 组 合 中 ,两 个 基因 组 亲缘 关系 较 近 ,本 来 就 具有 和 较 高 的 核 - 质 相 容 
性 水 平 ,因而 对 父 本 基因 组 而 言 不 需要 作 太 多 额外 的 调整 。 

在 讨论 染色 体重 排 时 曾 提 到 Jiang & Gill(1994) 将 发 生 在 不 同 基因 组 之 间 的 易 位 分 为 
两 种 类 型 ,其 中 一 种 是 种 特异 性 易 位 ,Gil(1991) 认 为 这 种 特异 性 易 位 的 发 生 也 是 基于 核 - 
质 之 间 的 相互 作用 。 根据 这 个 假设 ,一 个 新 的 多 倍 体 在 形成 过 程 中 必须 通过 控制 多 倍 体 
育 性 的 “瓶颈 ” ,这 个 控制 因素 就 来 自 父 本 基因 组 与 母 本 基因 组 之 间 、 以 及 父 本 基 因 组 与 由 
母 本 所 提供 的 细胞 质 基因 组 之 间 的 相互 作用 ,如 果 它 们 本 来 的 亲缘 关系 不 是 很 近 ,那么 为 
了 重建 核 - 质 之 间 的 相 容 性 和 恢复 育 性 ,就 必须 在 染色 体 结构 上 发 生 一 些 特异 性 的 重 排 ， 
Jiang & Gil(1994) 认 为 他 们 在 四 倍 体 小 麦 基 因 组 中 发 现 的 不 同 基因 组 组 分 之 间 的 易 位 就 
属于 这 种 类 型 ,类 似 的 现象 也 发 生 在 烟草 基因 组 中 。 

基因 组 重组 是 多 倍 体 进化 的 一 个 重要 方面 ,也 是 多 倍 体 基因 组 进化 动态 的 具体 体现 。 
在 多 倍 化 后 迅速 发 生 的 重组 过 程 使 多 信 体 基因 组 在 基因 组 结构 和 遗传 特性 等 方面 不 是 表 
现 为 祖先 基因 组 特点 的 简单 相 加 ,而 是 表现 许多 非 孟 德尔 式 的 遗传 变异 。 基 因 组 重组 的 
结果 一 方面 在 很 大 程度 上 改善 了 不 同 基因 组 组 分 之 间 以 及 核 基 因 组 与 细胞 质 基因 组 之 间 
的 相互 关系 ,提高 了 相 容 性 水 平 ; 另 一 方面 也 为 多 倍 体 植物 的 适应 进化 以 及 不 同 多 倍 体 
线 系 的 分 化 提供 了 一 个 遗传 变异 的 源泉 。 


3 ”研究 展望 


多 倍 体 核 是 一 个 动态 的 进化 系统 ,多 倍 体 核 中 重复 基因 和 重复 基因 组 之 间 的 相互 作 
用 能 使 基因 组 组 成 .结构 以 及 基因 表达 水 平和 式样 发 生 明显 的 改变 。 从 分 子 和 细胞 遗传 
学 角 度 对 不 同类 型 多 倍 体形 成 和 进化 过 程 的 研究 已 在 很 大 程度 上 改变 了 我 们 以 往 对 多 倍 
体 基因 组 的 认识 ,尤其 是 有 关 重 复 基因 以 及 重复 基因 组 之 间 的 相互 作用 。 但 到 目前 为 止 ， 
围绕 多 倍 体 基因 组 形成 和 进化 的 机 制 、 功 能 及 其 生物 学 意义 ， 有 很 多 问题 还 是 模糊 不 清 
的 ,例如 :对 重复 发 生 的 多 倍 体 而 言 ,在 不 同居 群 中 发 现 的 不 同 的 基 因 组 重组 式样 是 否 是 
独立 发 生 的 ? 是 否 与 多 元 发 生 有 联系 ? 多 元 发 生 的 多 倍 体 线 系 之 间 是 否 存在 基因 流 ? 多 
元 发 生 对 多 倍 体 的 形态 生理 ,遗传 特点 乃至 种 群 分 化 有 什么 影响 ? 在 基因 组 结构 和 遗传 
特性 方面 ,目前 已 经 发 现 外 遗传 性 基因 沉默 是 影响 多 倍 体 基因 组 基因 表达 水 平和 式样 的 
重要 因素 ,那么 到 底 哪些 因素 能 引发 外 遗传 性 基因 沉默 ? 它们 作用 的 机 制 是 什么 ? 同样 
的 ,我 们 已 经 看 到 在 多 倍 体 进化 过 程 中 , 核 - 质 之 间 存 在 相互 作用 ,但 我 们 还 不 了 解 这 种 作 
用 的 基础 是 什么 ,不 了 解 在 多 倍 化 过 程 中 来 自 两 个 不 同 基因 组 的 调控 因子 是 如 何 协调 和 
配合 的 ,不 了 解 多 倍 体 基因 组 中 影响 和 控制 部 分 同 源 染色 体 配对 (或 不 配对 ) 的 机 制 ,也 不 
了 解 同 源 多 倍 体 和 异 源 多 倍 体 在 基因 组 重组 式样 ,范围 和 程度 上 是 否 存 在 差异 。 

很 久 以 来 ,多 倍 体 一 直 与 新 的 形态 和 新 的 适应 特征 的 产生 联系 在 一 起 ,然而 我 们 并 不 
清楚 基因 组 重组 与 多 倍 体 所 获得 的 新 的 进化 机 遇 之 间 到 底 存在 什么 关系 ,我 们 需要 了 解 
多 倍 体 适应 性 发 展 的 遗传 基础 ,需要 了 解 新 的 重组 类 型 在 居 群 中 扩散 的 途径 ,因此 我 们 有 
必要 从 分 子 .细胞 乃至 种 群 水 平 对 多 倍 体形 成 和 进化 的 过 程 进行 更 深入 的 研究 。 
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